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棉铃 虫 娥 复眼 的 微细 结构 及 其 区 域 性 差异 


《中 国 科学 院 动 物 研究 所 ， 北 京 》 


摘要 ”用 电子 显 答 镜 观察 棉铃 虫 娥 复眼 的 微细 结构 及 其 区 域 性 差 窑 。 此 复眼 具有 小 网 膜 细胞 柱 的 透明 
带 。 每 个 小 眼 包 括 一 个 外 凸 内 平 的 角膜 ,一 个 晶 锥 ， 四 个 形成 蜡 锥 , 晶 束 的 晶 锥 细胞 和 两 个 围绕 着 晶 争 的 主 
虹膜 细胞 ， 六 至 八 个 小 网 膜 细胞 和 一 个 基 细 胞 。 蜡 锥 末端 有 一 短小 固定 的 量 束 。 小 网 膜 细 了 胞 柱 远 侧 中 央 有 
似 微 绒毛 结构 的 视 丁 束 。 每 个 小 眼 被 六 个 附 色素 细胞 围绕 。 | 

微细 结构 的 区 域 性 差异 : 1!. 背 方 小 眼 视 杆 中 段 横 切面 近似 矩形 ， 主 要 由 六 个 微 绕 毛 平行 排列 的 三 角形 
视 小 杆 组 成 政 个 视 杆 包含 两 个 互相 垂直 的 微 绒 毛 轴 ; 腹 方 ,前方 ,后 方 和 侧 方 区 域 的 小 眼 视 杆 中 眉 横 切面 为 
风扇 形 ;“V? 字 形 视 小 村 内 微 煞 毛 排列 不 平行 ; 2， 前方 区 域 小 眼 视 杜 中 眉 的 横 切 面 要 比 后 方 大 ; 5. 前方、 
腹 方 区 域内 ,有 的 相 邻 小 眼 的 小 网 膜 细胞 柱 互相 连结 , 背 方 ,后 方 区 域 未 观察 到 这 一 现象 。 

关键 词 MARR ЖЕ | 超 微 结构 


Хан Heliothis armigera (Hiibner) 是 棉花 的 重要 害虫 之 一 。 为 探索 光 场 对 昆虫 的 
生态 效应 ,寻求 防治 害虫 新 途径 ,过 去 我 们 对 棉铃 虫 峨 趋 光 特性 及 其 复眼 反射 光斑 做 了 一 
系列 的 研究 ( 陈 宁 生 , 1979; 何 忠 等 ,1983)。 关 于 形态 学 工作 , 虽然 Agee (1971) AR% 
等 (1983) 已 做 了 一 些 研 究 , 但 均 是 光学 显微镜 下 的 观察 ,对 一 些 亚 显 微 结构 仍 不 了 解 。 郭 
WHF (1984) ЮЖНИ Leucania separata Walker RIRE ЛЕКАРИ ЯН А ee. 
ATR, Жын ІН ЫЫ НЕ А ХР БА ИЕН Ы АН ын? 近代 ,对 
于 昆虫 复眼 的 区 域 性 结构 差异 及 其 功能 上 的 意义 虽然 进行 了 一 些 研 究 ， 但 大 部 分 是 对 背 
”部 区 域 ,关于 前 ,后 等 区 域 超 微 结构 差异 比较 的 报道 尚未 见 到 。 为 了 对 此 有 所 了 解 ， 本 研 : 
究 用 电子 显微镜 对 棉铃 虫 峨 复眼 屈 光 系 统 及 视网膜 的 结构 进行 了 观察 ， 并 对 背 、 腹 .前 、 
后 、 侧 五 个 区 域 的 视网膜 结构 做 了 一 些 比 较 。 


材料 各 方法 

| TH ARIA SAATIRARE, ЗНН КАЕ А А АЛУЫ ТЕ Ж- 

ЖАНАЗА ЕНЕ WA 0.1M 磷酸 缓冲 液 (pH7.3) 了 配制 的 5 多 22. 
WE ci Ss о 小 时 ,然后 用 含 5.4% BENNY 0.1M 磷酸 缓冲 液 清洗 ,再 这 入 用 0.1M AREI 
液 配 制 的 1% 四 氧化 铁 中 辐 定 荆 小 时 后 ， 企 重 燕 水 中 洗 净 并 经 一 系列 梯度 酒精 脱水 及 用 
酷 酸 异 成 酯 处 理 , 最 后 进行 临界 点 干燥 \、 吧 金 ， 置 Dx-3 型 扫描 电镜 下 观察 角 腊 表面 结构 。， 
厚 切 片 及 透射 电镜 样品 处 理 和 制作 方法 基本 上 与 部 炳 群 (1984) 相同 。 在 Н-300 型 电子 
显微镜 下 观察 小 眼 不 同 水 平 的 微细 结构 。 


本 文 于 1986 年 1 月 收 到 。 
陈 宁 生 先生 指导 本 项 研究 工作 ,审阅 和 修改 文稿 ;本 所 电镜 室 同志 协助 做 电镜 观察 畜 此 致谢 。 
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ЖА E А E А У АЕН RS, 其 小 眼 一 般 结构 如 图 1。 
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图 版 工 一 1 说 明 ) 


小 网 腊 细 胞 体 。 


-. ARB ERs 

FROG mt FEBS FA FS AEE ARABE Ab ak Fu hi A 
Base BY ЗЕ СЕР) МЕНЕЕ А бі ARRERA 
АЫ se — ЕН ЕЛ SEE BS АА ЕЕ СЕ 1:1, 2) ARAR 
高 约 0.25 WOK BEB IEA 0.09 微米 , 顶端 与 顶端 的 间距 近 0.2 PR 


Ko АЕА А PEREM РАЗ, А ЕНЕ АА 


后 的 部 位 。 

FARE PEER RE. HERA 60 微米 , 宽 近 23 微米 。 
BH EMB BLS, EAH ЗЕ 324229 8 微米 。 晶 锥 由 4 个 晶 锥 细胞 
STWR TES ELGAR PUSS, TEL EMS үлкен ТЕН, 
TEE БАЗЕ а ЕА  0 Ден А Ве ВВС НІН ТОМЫ ВЕ „е Ei Hë 
+E Пу yer a HE BH ЕЛІ НЕСЕП 1:3, 4). Fe MIR OSE sq EAR 
ZA) SEL EI Я, ВИК i ve ма х 1: 5), i B 1523 23 WOK» Th 
БИ. PEROT Era; ne ГН генін i) EL 1X BSB 
ЖЕНЕ НОСАМ A КҮЗІ к 1:7, 8, ІЛЕ 1:9) ЖЕ ЕБІН 
ТАЗЫНЫ RS YS UJU, Pn SEI u Bl h. LS RLS AS Bn Ay ОХ ла 13387 
Ші Ephestia CHorridge, 1971) М ХМ Galleria melloncila 
(Stone, 1976) Ale, MAER E Spodoptera exempta Walk. 
(Meinecke, 1981) 相似 。 无 明显 色素 颗粒 的 两 个 主 虹膜 细胞 ,从 
品 锥 远 端 至 近 端 包围 让 晶 锥 细胞 的 外 周 , 而 不 包围 晶 束 (图 版 13、 
4、S)。 和 晶 锥 细胞 相反 , 在 电子 显微镜 照 片上 其 细胞 质 电子 密度 
ОҒАН Z IRA RA АА РАЛЫ. 1:6); 

从 晶 锥 远 端 直至 基 膜 上 方 , 小 上 腿 之 间 均 可 见 到 次 虹膜 细胞 。 也 
许 是 由 于 制作 样品 中 浸透 ,冰冻 、 脱 水 等 的 影响 ， 在 电子 显微镜 下 
其 细胞 的 形状 和 排列 均 不 如 在 光学 显微镜 下 观察 到 的 那样 规则 和 
REST, 细胞 界限 也 不 很 上 明显。 其 椭 图 形 的 核 位 于 细胞 体 的 绞 远 端 
(图 版 1:3)。 

二 、 小 网 膜 细胞 体 

ЖАН НАҚ Z КЛЕ ЕН 7 ЗЫН АУА ТЕН ЛДЕ A — 7 a BR 

ELE LA SEAR, DAUR 6 个 或 8 个 普通 小 网 膜 

тете ZEB TE ВРЕМЕ ЗЕ АР S FE)” AB РТА. 
ЖАРНАСЫН АМАЛЫН КОРК IN RR Э ВЪЗЕЛ AK W. RATT 
Zo IRE, ENARA EERI BEE es AS Bl BS 


复眼 * 前 方 区 域 比 后 方 区 起 ЛУ я, И, ЕН 8 个 小 网 腊 细 胞 构成 的 小 网 腊 细 


* 复眼 背 、 股 ,前 ,后 、 侧 区 分 别 指 小 服 面 彰 向 基体 与 虫 体 营 , 腊 、 前 ,后 ,出 区 一 致 的 区 域 。 
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胞 柱 ,而 后 方 区域 又 比 前 方 较 易 找到 由 6 NN WE m A E ІНЕ | 

FAYERE mZ RETARA hA, Ж-Е EB S mie ` 
柱 变 粗 。 在 细胞 核 集中 处 的 远 侧 和 晶 束 近 侧 之 闻 ， 有 的 小 爽 膜 细胞 柱 模 切面 中 央 有 类 似 
-PRIR (Horridge, 1971) ЮЖЕН (Stone, 1976) 小 眼中 的 视 行 束 之 物 。 它 一 般 节 向 中 
心平 行 于 小 眼 轴 ， 在 小 网 膜 细胞 柱 的 模 切 面 上 ， 似 微 绒毛 的 横 切 ， 呈 圆 扎 状 。 但 直径 较 
(ЕЕ I:10)。 一 般 来 讲 , 小 网 膜 细胞 柱 周 围 由 6 个 次 虹膜 细胞 包围 ,每 个 小 网 膜 细 胞 
SULA. ERE AYRE NMRA, RA BiG 
:细胞 柱 互相 联结 ， 这 样 的 联结 可 以 包含 两 个 以 上 小 眼 (图 版 :11)。 联 结 的 方向 和 数量 
未 发 现 有 了 明显 的 规律 性 。 在 复眼 的 背 方 和 后 方 区 域 则 未 发 现 小 网 膜 细 诡 柱 相互 联结 的 现 | 
象 (图 版 1:12), Gottlieb (1974) 在 粉 嵌 的 小 网 膜 细胞 核 水 平 上 也 曾 发 现 有 些 相 邻 小 网 
. 膜 细胞 柱 互相 联结 现象 但 未 提 及 这 现象 存在 区 域 性 差别 。 

=, Wee 

AUER RE, RAPS трае ROU E E E E 
特 化 成 的 微 绒毛 共同 组 合 的 融合 视 桂 。 在 同一 修 眼 内 , 视 杆 不 同 水平 的 模 切 面积 不 相同 ， 
:外 眉 和 内 眉 面 积 小 ,中 段 面 积 大 。 在 视 杆 的 外 段 ,小 眼 周 围 没 有 微 气管 ， 小 网 膜 细胞 体 较 
大 ,但 由 于 微 绕 毛 只 占据 小 网 膜 细胞 体 的 一 小 部 分 ,因而 视 杆 的 横 切 面 并 不 大 ， 形 状 也 不 
规则 ;在 视 杆 内 段 ,虽然 每 个 小 网 膜 细胞 体 大 部 分 被 微 绒 毛 占据 ， 但 由 于 小 眼 四 半 被 许多 
微 气管 组 织 所 占据 ,小 网 膜 细胞 体 比 外 段 、 中 段 小 ， 致 使 整个 视 杆 横 切 面 也 不 大 ; 在 视 杆 
中 段 ,小 眼 周 转 没 有 或 只 有 少量 的 微 气管 ,尤其 是 小 网 膜 细胞 体 大 部 分 甚至 全 部 被 微 绒毛 
充满 ,所 以 ,在 整个 视 杆 中 的 不 同 的 水 平 上 ,以 中 段 视 杆 的 横 切 面 最 大 。 

在 视 杆 中 妈 ， 背 部 小 眼 视 丁 中 段 除 其 槛 切面 形状 明显 不 同 于 腹部 \ 前 部 、 后 部 和 侧 部 
四 ,其 视 小 杆 的 形状 和 排列 等 微细 结构 也 与 以 上 区 域 有 很 大 的 差异 。 这 种 差异 性 和 烙 虫 峨 
背 、 腹 视 杆 的 差异 ( 郭 炳 群 , 1984) 相近 。 具 体 地 讲 , 背 方 小 眼 视 杆 中 段 的 横 切 面 近似 和 矩形， 
整个 视 杆 主要 由 微 绒毛 平行 排列 的 六 个 三 角形 视 小 村 组成， 整个 视 杆 包含 两 个 互相 垂直 
OGRE ah (BWR 1:13) ;其它 区 域 小 眼 的 视 杆 中 段 横 切 面 为 风扇 形 (Lobed rhabdom), 
视 小 杆 呈 “V” 字 形 , 辐 射 状 排列 , 微 绒毛 排列 不 平行 (图 版 HI:14)。 

前 方 小 眼 与 后 方 小 眼 比 较 ， 有 两 点 值得 注意 。 第 一 、 在 视 杆 中 段 水 平 上 的 小 眼 横 切 
面 ,前 方 小 上 腿 的 小 网 膜 细胞 体 比 后 方 小 眼 大 ， 而 且 微 绒毛 占据 胞 体 的 面积 ,前 方 也 明显 高 
于 后 方 ,因此 , 视 杆 的 横 芒 面前 方 大 于 后 方 (图 版 U4, 15), So, EMR LM 
ж, 前 方 区 域 比 后 方 区 域 较 易 见 到 八 个 视 小 杆 构成 的 视 杆 。 这 与 在 透明 区 小 网 膜 细胞 柱 
”, 横 切面 观察 到 的 情况 较 一 致 ， 即 前 方 区 域 较 易 看 到 由 八 个 小 网 膜 细胞 构成 的 小 网 膜 细 胞 
柱 。 另 外 ,在 视 杆 内 段 , 前 方 小 眼 的 视 秆 星 现 较 多 的 变化 , 除 视 小 杆 的 数目 多 一 或 少 一 外 ， 
类 似 于 粘 虫 娥 腹部 区 域 小 眼中 的 顶 细胞 视 小 杆 一 一 微 绒毛 平行 排列 的 小 三 角形 视 小 枉 ， 
在 有 的 小 眼 里 有 一 个 ,有 的 出 现 二 个 ,而 有 的 却 一 个 也 没有 。 尽 管 尚 不 能 肯定 这 种 小 三 角 
形 视 小 村 的 有 无 和 多 少 是 否 和 视 杆 的 视 小 杆 数目 有 关 , 但 发 现 ,包含 丽 个 这 种 小 三 角形 的 
视 小 杆 一 般 都 是 由 八 个 视 小 杆 构 成 ， 而 由 六 个 视 小 杜 组 成 的 视 杆 里 却 很 少见 到 这 种 小 三 
角形 视 小 杆 。 <` 

六 至 八 个 普通 小 两 膜 细胞 的 视 小 杆 一 般 在 集 近 气管 反光 层 远 侧 出 现 轴 突 ， 它 们 国 绕 


168 В th 学 报 31% 


— rr dee Lu... 


НЕСЕ HI:16.17), МЕЛ ERR 
OS (я 11:18, 19), зи), ЛИ RR BORN, АЗАН С 
版 11:19), 

四 、 基 细胞 和 气管 反光 层 

在 基 膜 上 方 可 发 现 一 个 被 限制 在 小 眼 基部 的 基 细 胞 。 和 其 它 小 网 膜 细胞 相 比 。 它 的 
细胞 体 该 粗 短 ;远离 蜡 锥 ,其 细胞 体 穿 透气 管 反光 层 。 由 细胞 体 的 远 问 部 分 特 化 为 视 沾 村 
并 插 和 人 其它 普通 小 网 膜 细胞 的 视 小 杆 的 中 央 ; 细 胞 核 位 于 基 膜 之 上 ;细胞 质 内 含有 色 索 颗 
ЖҮСЕПЕ 11:16). 

和 其 它 夜行 昆 虫 一 样 , 杭 铃 虫 娥 复眼 基 膜 上 方 约 14 微米 处 有 一 气管 反光 组 织 。 气 管 
HAD MAW BOLLS wR yee (taenidium), 初步 测量 螺旋 毕 直径 的 平均 值 约 为 0.07 
微米 , SPP) 0.086 微米 。 气 管 反光 层 组 织 的 微细 结构 及 其 是 否 存 在 区 域 性 差异 ， 
尚未 进行 详细 观察 。 


讨论 
根据 中 子 开 伍 镜 观察 ， 棉 铃 虫 峨 复眼 每 个 小 眠 的 妇 光 器 由 单 凸 面 的 角膜 和 唱 状 争 体 
构成 。 哩 锥 近 心 端 有 一 下 随 党 瞳 条 件 变化 的 短小 固定 品 东 。 两 个 没有 阴 显 色 过 颗粒 的 主 
ЗД ИЛЕ FE НЕ, TO PHL, ITU BRS, ЗРК GREY ERs ДВА 
im s AU RPP A A PD oS TEE ОН NTR = MC a 
MPRA R ey EEO PE Es HMR SE ESE I 
ALR A AE RESTS IEE B ЗЕ, ТЛА eee SO, I ПЕТР pV I 
Но 
ЖАНЫМ КЕ, PROF SR EE POD Pe CESS EB A t АНЫН ХЕ W 
而 移动 ， 其 结构 与 Horridge (1971) 和 Stone (1976) PRR МЫНОН E au 
HERREDERNE OI ER PLL, AT Agee (1971) ЭТТЕ ВОЗЕ ERE Heliothis gea 
也 不 完全 一 样 。 近 代 由 于 电子 显微镜 的 广泛 应 用 和 光学 实验 技术 的 发 展 ， 人 们 对 昆虫 复 
眼 的 组 织 学 及 其 光学 特性 开展 了 更 深入 的 探讨 。 许 多 人 认为 ,对 于 夜行 昆虫 的 光 感 受 器 ， 
绝对 敏感 度 极 为 重要 ,但 一 定 程度 上 的 视力 敏 度 也 是 需要 的 。 一 般 情 况 下 ,夜行 昆虫 由 于 
. 透明 带 交 存在 。 党 味 营 绝对 乌 感 度 的 增加 ， 而 导致 视力 敏 度 一 定 程度 上 的 损 上 所 。 因此 ， 
TS AITE RE DOE eae SIEM ee, DAO ROAR 
(Meyer-Rochow, 1977), Horridge (1971) JAMBA EAB Photuris 小 上 服 里 细 
кила HE SEE AE MRS КЗ REC ЕМЕН, ЖАНЕ IMIR Ил 
EDEKI БУКВА реа МО ЦЕН R, КАРЕЛ А BR SY 
К, БА Е AOE SE Ы E FE Lil ІН ESE HE, БОЛЫ (1982) 对 北京 蓝 
KE РуғососеПа pekinensis ОЛ „АЭА в ла BS ЕЕ ЕРТЕН. aK th PT HB 
实际 上 是 具有 唱 丝 光 导 作用 的 联 立 象 眼 。 棉 铃 虫 小 眼 晶 锥 下 方 固定 的 短小 晶 束 及 其 下 面 
的 视 杆 束 、 小 网 膜 细 胞 体 ， 在 电子 显微镜 下 观察 电子 密度 依次 比 小 眼 周围 的 附 色 素 细 胞 
高 ， 推 测 棉 铃 虫 峨 小 眼中 的 唱 束 ,、 视 杆 束 及 小 网 膜 胞 体 也 可 能 具有 不 同 程度 的 光 导 作用 ， 
是 改 洁 复眼 视力 的 一 种 适应 o 男 外 , 疝 司 总 (1976) 对 光 适 应 粘 虫 复眼 翌 藏 色 焉 移动 的 研究 
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及 部 炳 群 (1982) 关 于 棉铃 虫 峨 对 过 强 光 刺 激 的 调 光 反应 研究 中 均 发 现 当 光线 增强 到 一 定 
程度 时 ,不 仅 近 心 端 色素 发 生 移动 ,而 且 远 心 端 色素 也 发 生 一 定 程度 移动 ， 即 在 晶 锥 近 心 
端 久 内 出 现 一 个 不 利于 阻挡 相 邻 小 眼光 线 斜 向 进入 的 狭小 透明 区 。 现 在 看 来 ， 这 一 小 透 
明 区 位 置 可 能 就 是 短小 晶 束 所 在 之 处 。 如 果 这 样 的 话 , 将 使 我 们 猜测 在 强 光 刺激 下 ,为 了 
使 屏蔽 色素 起 到 更 大 的 屏蔽 作用 , 远 心 端 色素 的 移动 也 是 有 疮 义 的 。 

本 项 研究 中 观察 结果 表明 ,棉铃 虫 峨 复眼 背 、 腹 小 眼 视 杆 的 微细 结构 和 粘 虫 峨 背 、 腹 
小 眼 视 杆 的 微细 结构 ( 郭 炳 群 ,1984) 相 似 。 因 此 我 们 认为 , 背 方 存在 由 微 绒毛 平行 排列 的 
三 角形 视 小 杆 构 成 的 矩形 视 杆 不 只 是 有 长 途 迁 飞 习性 的 昆虫 复眼 中 所 具有 。 迁 飞 昆虫 在 
长 途 迁 飞 中 的 导航 机 制 是 否 和 复眼 结构 有 关 , 尚 需 进一步 探讨 。 | 
` 视网膜 具有 较 大 的 传导 光 的 面积 ， 将 有 利于 提高 视觉 感受 器 接受 光 的 能 力 。 夜 间 活 
动 昆虫 为 了 增加 小 眼 的 敏感 度 ,依靠 增加 视 杆 的 横 切 面 来 增加 光 的 吸收 ,尤其 是 在 没有 高 
度 聚 焦 的 情况 下 (Meyer-Rochow，1977)。 根 据 我 们 观察 ,棉铃 虫 同一 小 眼 视 杆 里 ,其 视 
杆 横 切面 以 中 段 面 积 为 最 大 。 可 知 。 这 一 水 平视 杆 接受 光 的 有 效 面积 也 最 大 。 上 海 生理 
研究 所 图 象 识 别 组 (1976) 认为 粘 虫 咸 在 瞳 适 应 的 情况 下 ,每 个 小 眼 从 邻近 屈 光 器 接受 的 
光 在 视 杆 中 段 水 平 形成 重 莹 象 , 如果 是 这 样 , 这 一 水 平视 杆 横 切 面 最 大 是 很 有 意义 的 。 同 
样 道 理 ,棉铃 虫 峨 复眼 前 方 区 域 小 眼 的 视 村 中 段 横 切 面 比 后 方 区 域 小 眼 大 ,也 将 有 其 光学 
上 的 意义 。 | 

关于 透明 区 相 邻 小 眼 的 小 网 膜 细 胞 柱 发 生 联结 的 报道 至 今 尚 不 多 ， 对 其 功能 也 很 不 
清楚 。 根 据 对 棉铃 虫 的 观察 ， 这 种 小 网 膜 细胞 柱 的 联结 仅仅 发 生 在 前 方 和 腹 方 区 域 的 小 
邮 里 ,一 般 来 讲 , 前 方 和 腹 方 区 域 的 小 眼 在 功能 上 更 具有 较 多 的 一 致 狂 ,因此 推测 ,这 种 区 
域 性 结构 也 很 可 能 和 复眼 的 区 域 性 功能 有 关 。 | | 
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FINE STRUCTURE AND REGIONAL VARIATION OF THE COMPOUND 
EYE OF HELIOTHIS ARMIGERA (HUBNER) 


Guo BING-QUN 


(Institute of Zoology, Academia Sinica, Beijing) 


The fine structure and regional variation of the compound eye of Heliothis armigera 
(Hübner) are investigated with electron microscopy. The organization of the compound eye 
belongs to the “clear zone” eye type with retinula cell column. Each ommatidium contains a 
planoconvex corneal lens, four crystalline cone cells jointly forming a crystalline cone and a 
short and fixed crystalline tract near the tip of the crystalline cone. At the center of the distal 
end of the retinula cell column there is a small rhabdom tract similar to the rhabdom in struc- 
ture. The middle part of the rhabdom is the largest as compared with the distal and proximal 
parts in cross section. 

The regional variation of the compound eye of this species can be discerned as follows: 1. 
The cross section of the middle part is rectangular in the dorsal rhabdom. It is usually com- 
posed of six triangular rhabdoineres provided with parallel microvilli, grouped to form two axes 
perpendicular to each other. Burt the cross sections of the middle parts of the rhabdoms in the 
ventral, anterior, posterior and latera] regions are lobed type and consist of V-shaped rha- 
bdomere without parallel microvilli. 2. Connections between some of adjacent retinula cell co- 
lumas are found in the anterior and ventral regions but not in the posterior and dorsal regions. 
3. The middle part of the rhaodom in the anterior region is larger than in the posterior re- 
gion. 

The possible relations between the structure and function of the compound eye are discus- 


sed. 
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